Marine animal behaviour: neglecting ocean currents can lead us up the
  wrong track by Gaspar, Philippe et al.
 
	
		


	




	








 



!!
 

"





 #$! $

! 
!! %$! &$'

 
!
 ()  *+,  -)
.
+
$

 #! /
!
  
 .$$ $!01 2!!! $
 *! #
%'
!+! 3$ 4 ! 3! 5!' "6!  .$$ 77( #/. 8
5!'
! 9$1:7)(7!

$
 
5!'
!;9

$
:7)7)!

$


#
!<

	      
<=  -: >;7(     =   (():>;7

6<=  -: > 7(     =   (():>):
?

@$?0     A
4?@$!
?0


		

 
 

! "  	   	#  	  
 	  "
	#  "    " 
   # 
 	  
	 " 
  
 "  	$ %  		
   	
 	 &	
 '  # 
   # 		 	  	  # 

		
($)	#		""	
	"	"#	"
		
"	 "" "$*	
  	 
 		       

"	(	
	$

B4 6 C<  !
 	

 0
 
 +
$! 0 $
 $!
+

+


!!$

4C0!
$D?

+$,
5!
C+

+
!E!$
$+!
!$!
!$$
0
! +! 0  +

+! !
! 0 +
 $4!+ !
! 
 !
! 4
$+
! $
 
+
 F  )) G $+!! ))- 
 $! 
!$ 
"4FH+ )) G C   ));
? I $ !  
$ C!! ! !


! 0 0
 
+ C$  C  ! ! $!$ !
 0

9$D))-?2!
!0C4
!

$
C40

+
$
!4
$DC044
!
!
++!
0!
$+
!"$#>>G9!>>7G!$

>>>G#!
F
));G9$D))-?
C!1
!C$

0   00$!+
 $4!+$
!+
? 2 
!$
 $!$
  
!
$D  $ !
! ! 0
 ! ! 01! 4 
$ 0 
 !

$
!00!

6!4
$$

!!!

>>:?*$ ! 
!4 0 $!
4 $
!$ 
 $  
!4 $
 
! 

 
  ));G*
4  ));
GC  ));?$$
!4 $
!
!E
!
C
+
!$!$



0CC
!!
0 C C 
 C 04 +

+! $ +!  
  !
! C $

 ! !

 6!
! 0 $++$
 $C 
++E ! 4$
!$ 0

$C));
G));?
2!04C
C+

+
0
!0$$

$0+
!$

$ 0+ ! $ !
A$! 0 !
 
+
 !   >>>G 9
+ ));G
/C
));	!D!)):?&! 0+
!!
!$
$0+!
$D


4 $ ! !0$
! 0 +
! $ "
   >>: 

!! ?? 9$D   ))- +!
 0$ ?? 
   )); 



!!
!??D)) ?
H ! 0$0$
$!$!
A$!
!$!
1
!
!4

$>>(G*
4!
?>>>G
)))G$)) 
)) 
! +
$!  ! ! 0 !
$D 

4 
   1
!!
!4 
? I 
$D 0
!
 $! !+
! 
 ! !
A$! 0 
1
!$ $ 
 ! $ 


+! C ! 00$! 0 C  +
!  
 C $+! ?? .$

>>)G H+D$ ! 
? )))? .$!   
!! $

4 . F *
E
)) G));C
C!4!$!+
!00
$$!?H!$!!+
!
!$$!
0!1
!!
!

!0!+
$!0$
$$!!!
A$!0
+

+

!
!!$1$0!!$0+!
$D

4?

-$


 ;
I !
A$! 0+
 
+
 0$! ! $+ 00$! 0 ! 
+
J !
4+!
C++
!!
!
!4$
$$!0!?"$4!
A$!
!+
0!
+
J$
!K.!).!L.!/M
!!
0
$?I$!40
!
+
/!!+
!0.?2
$!$/!+
!4$+!
!!
$!6
4$!!C!C$$!$
!
!!
!
$4!!+
?I$!4!+0!
+
JC++$!4/
!$!40!0C$!
+
+??!$!40!$!/<
 /N/=/ 
I
$D 
 ! + 
 $+
! 0 ! 
+
J C +! 
 ! +! 0 !
0<
 .!N.!= !!  / N.!= !!  / = !!  /  
%C!!
+
!$
1!
$!!
!+!
$0!
!C$+! !+!$
4



00$!+! ! 

!
+
J
00+!
$D

4?





I1
!04!+
$!0$
$!
C
0$
$$!C

4E

4  : - D+ >- 
4 !
A$!4 0 
 !
$D 0+
 
!
$D !!
	
 	 
0! 0 ! 
 I(  ? I( 0! $ 	4

 !
+$
>)))
$$
!!+!0!/!!
!$&$
$+
A
$!4!+
1!$
$

0!
+!)))?
I!
A$!40I(C
!
0C?$
!+4


!$!4

) D+O C $
 3$D! ))? I !
$D C
 ! +! 
 
+ 
!  
!
  + $
 
 C! 
 !+CC 0  
4? $ +! 
!0!!+!0!$
!C$
$!
01$4!
!C
1!4  
+0  ! $!4 
! $? I 
$
! 
+  

 -
!

 $ 
C ! $+!
! 0 + $! /  $!
! !+
!
? H!   !
 ! +
 !
$ !C $$ 
+ ! 
$ !-D+? I
!
 !
+ !
00$!
+0 !+$



!0!$
$!06!$!?







!$!4 
D !$!40 !$! / !+
!
! !!0 ! !
$D

+
?I+!
D
$!
!
4+!
!$
$

6$!
0 0
$ $! C$ $
 C  !+
!  
!! 
! ?? %$! ! 
?
)))?!
!4
!
$D!!+!4!
0
$
$E*
4
)); C ! $! $!4 
4 00 !! 0+ ! 0
$ 
  $
C? 
!! 0
$ $! !+
! $
 !   ! 
6+
!/? I4 

!

!+0!+
/

+
4/0!0
$!$$!!
0
$3D+
$!/<
 /0/1/1/  
I+
!$$!44.
*
E));

P6P?
I !$ 
!   ! $/ 0+  0 0 
  
+
 
+
4 ! 

 
!+! 
 !I&3Q&32%&/
3. 
!!?HD4
0
!
0+R2&!!<OOCCC?
?$
?$+
O P6O P"$
!
?I3D+
$+!0!$!/$+!

0$!0!0
$C!
 ! . 
 *
E + )) ?  %
4 C !  0+ S$D#I
$
!!+! +
+! 
 !
 0+ #3.I !!<OOCCC?0+?0O$
!  


-D+6-D+?I
!$!40!!$+!0
!0
$$!

4!
!
$
!+
!
$!0!
+
!
$D?
 :
I0
$$!4$!$!!$1C
$!4

!4
$
!
?)):C
$+
 !+
! $! ! 
 
 !  :)))))+
+! 0 0
$ $!4

! 0+ ! 	
 %0! 
+ !!<OOCCC?
+?

?OO
$? R$!4
!+
!!!
4
C!
+
C$+O0!!+


!E
$+!0!$!4$!?2!$

C!!+
1
$!

)$+O!+
!$!6
7 ? T0!0!E
$!4

$
::?;
T0 !0!+
 $!4 

$?"! 0 !6


$ 

 !  
01$4 
 !  4 
!+!$ 
!  I
F%
 ))?
I $+
 C! 0! 
! 6$ 
C $
!
 

 C 0$
!

!0+!$1+
DC!$$
!31
!

C!
!!$
3D+

6+
!
DC?2$
!+!
!4+
$!
!0!;
40!
$D
0!C$I(
!	

0
!!C
!0!
/!!
!$&$
?I $!$!$! ! 
!$0
$$!4!+
!


4
0!I(!
$D?!
!!
0
$$!4!+
!
4


640!$!$!4
!!!0!!
$D
+
?I
6+
!A!0

$!
!0!$

0
!
$D!!$
!!
!

! 
!
$D D I( 
4   -)T 0 ! !+ 
 ! 0
$ !4$
4
!C)
-)+

4C))+*
4!
));G
+!
?))-?I

+
!+!4$$4!$
$
4C!!$


!0!$!

!
4!!$


!0!3D+
$+!?I
!4+
$!$+!
+
 $!4 0 !3D+
 $! C  $+O 0 
+
 !!
 $! $!4 0 > $+O

I( !
$D +
6++
! !0
$
$
C!!?
+
 
4
0+!0
$!+!!
!6$


$!000+!
0
$$!
44
0C$+O?"+!
!
!0+!0
$$!C
4 6$  
 $$+!
$C ! !!  C ! 
 +!
*
4!
?));C!$0+
A0
$$!+$
0
!?
 7


!0!!!
!!C!

!++!0I(
!$!$!
!
!
?2!!!

4E$+
!!
$DC!!$!
$$! !
$D.! !
!  ! !
A$!4 !
! ! 
+
C 
 0C  
+!
$
C++6
$!4!C
4C
+<
 .!N.!= !!  /  ;
2
$!$!$!$$!!
$D
4$+!!


!
$D
$!

!
<
 .!=!N.!=


)
U!


K//M!=!0N/ -
C!!
!C$!!
$D

+
/!!!
+0
$
!!!
$D?

2$3	






9!C 
!  
  ;P/  + !
  -) D+ !  !
$D  +
D
4
!
! 
 ! $!$$! !
$D   !4 !
!? I !C  ;P/ 

+!9
!)))D+ ! !
A$!4
4
+
D
$

C ! $! !0 
 I( $ ! 	0 !
+ 4!+? 2!!4 D !
 !
$D ! $!$$! !
$D   +
 +
D
4 !
!  ! 4
4
+$ 

? I 
 
 !! 

! !
!4  C$ I(  ! $
 
C++ $! ! $+
! 0 ! $! 0! !  ! $!
4+
!
 
 !
4

 C $ ! $!  
! $
? I 
 ! !$!

C!!$!$$!

!
00!!$+
4!$!

!
$D!!+
F+
>> ?
 (

 	
0!
0

!
!$+!!C9
#I(!
!+3
!!0!



 !C ! !$
 
 
 4 !C# 
%C    4 !
C0 0C0 !	0 !
+36! 
 ! !/!!
!$#!C! !+
!
$!0!
)?-+O
D
!)?>-+O?#!+
$!!!
$D+
D
<!
$!$$! !
$D 
 !
! I( 
 !! 
$! +! !C
 ! 3
!? I !
$

$!
4C
+4I(!C#
%!0!$!$$!!
$D4>:D+C
! !
$ !
  ;; D+? I 
+! 
0 0 !  
$+!   ! !
$!0!?$ !CD4 !
+
 !
4!
 ! !!
$C+

44!!!
$$+!
!!
$DC4C?
+!#%4!!
$D+!C!$!+
$!!
!?&!!
+! !00$!C !$!$$! !
$D !
 ! !
$D !
+
!C-
)T0!
!?


	



2 ! 
! $
!0 ! !
A$!4%!	I(

 !4$+
$D ! !
H! 
! 0 !!
!$ 
C! ! $$ 6$! 0 !3 +!?9! !
$!$$!!
$D
!
!0

!+!0+3!!C
3
!
I( 
$!
4 D! C++ !C
H! !C ! !C !?" $4 $+!
$!$
!!
!CI(C
C++
!)?+O+
0!C!C
$+!0
 C++ $!4 !E $! $! 
  -P/   0
! ! ! 3
!
+
0!
!C
$+!0!$!$!4<)?)+O?I$!
0!3
+! $
!!
!I(C

$!
40
CC4C++

! !
$!  ! 4 $!E 0!?0! ! 0 ! !I( !
A$!4 $+
!
!
!
4
/!H!!
0!?94I(!!0!
C
 >
$0!E$!
!
!
$!
4+H!


C+!
4
!
!C
0C?!
!!!$!!E
$!

?I!+$!$+!4
!D+!!H!?!CD
!!
!6
$!

!+$
+!
$
$+6!
A$!4
!

4C!
!!$
4C!!
DC0!$!?





	!0!C$!
!

C!!+

!!
$D

4
+
!
! !0$
! 0 ! !C+
++! 
 ?? !
  0 $!?
I !C +! !4 
 $

$!E 4 
 $! 
$+! 
 
!$
+! $!4? 9
  ! + $

$!E
! 
 !$1 ?? 9
+
));G/C
));
!
!+
!$
4!04!
$D+!C
! !
 $! +!  0
 
!$ +! +
!? $ 

4 

6!+4 0 C  ! 

 0+
!  


? I4  +!
!
0+
!0 $
!+
!

C!$01$4!C !


0

/C
));?I
$D

4

0C$+C!
$++!
4+
+!??0!!
+$$!0
! 
+
J ++! 
 
  
! ! ! +! ?? 	 ! 
? )))G
90!
?)))G*
4!
?));
+!
?))-G
!
?)):?
2!  
 !
! ! ++! $

$!E
! 
!$  $! $$ ! 
+
J C
+! / 
! ! $++!0 ! 
+
 
  0 /=/? 2 !
C$!
$D

40+$!$$!!
$D!!
$D


4?
I C ! 00$ !C ! !C 

$ C 

4E ! +
$! 0 ! $!
$$!!!
!6

0!I(!
$D?I604!
!0!
!
$!C!C!!!
$D
!
$!
!0!!
$D!C!!C!
 )
9
!$!>(0!!!!C!

0

!
$D


49
+));?20!
+
!
!
!0+!!!!NC

 )  ! $
 0 
!$+!?H $+! ! 
 0  ! !+ 0 ;
4 
0!!
$!

$!$$!!
$D?I0;
4C
$!!$!
!
0
!6!

4
!

+01$40
!


!1!+!!!


4
!!?9!!


$!$$!!
!$C
+
!!C!
N)?(!



!!+?$$4CN)?(0

!!
V)?(0+0

W)?(
0!!

$!$$!!
!$ ?
 C!
!$!$$!!+04!X!

Y+!9%3

	!X0

Y9#
	?9!+!#%!$$!6
!
!
+
!!

V)?(-
40!:
4C
!
$!$$!
0$
4$
!
0

6$!0!
!7
40!
!
?I00$!

!$!$$!6!!
!!C
#
%I(0
-;
4

()7D+!
$D+!;?&!$!
4!
$$!64!
!
)
4>D+0
?I
0
+$
0
!
C!!$!$$!!C!4!0
$!!
!
!$$ !
$D+!!C#
%  ! !
!E!C !!$



4C0

))?2
!I(C

!$
4C

 !
! #% +! +
 C++ $!4< )?: +O ! !
!  C
 

$
O$0?


4$5
I( !
$D  +
D
 
 ! 
4 
 !4 0 
+
 ++! 
!! $$ 

 $
  C! C4 00! 4
+$? 
4 0  ! ! !!
 
!
A$! 0 
!
$D !! !
$D 0+ $ 	4

 
 ! 
? )); 
+
!0!!
A$!4
$+!

0+
!
I(!
$D?2

!
A$! $!  ! $++4 
 !4 ! 
 $! !
$D +!
$0+ !
! 
!
$D !! ! !+
!
 
+ !
 
 !
 $
! 4 !
!
$D?I$+
!4+
D
!$0!$!?
I ! !
$D 
  6
+ 0 
4 0
 !! ! C++C! !
$!D!#%+!
$!4C++

!!D!3+!?I

 0 $00!

!!
! 
! ! !$! ! 0!

4
C!!0+$++!
4
!
?
!! ! 
 !
! $!

4

! 
4 +
$!
+

+
J!
$D?2$!00$!$
!+
C!4!0
+


 0+ !
$D 
!
? !
4 $ 0+
!  ! $! 0$
!4
+0
++!!
!0!
A$!?H!$$!
!
$!   4!+
!$
4 !
D ! 
$$! ! C

! 
 

4 0 +


+
J!
$D
!
?0
$$!0+
!!
!

4


!


4E !
$D 0+ +!4 
$ 
+
?   
+
 
!$ $!
!+
!
!
!


0+
!

$
+?
"
 
+
 0
! !
 
!
$D !! C $
4   +
$! 4 $! !
$

$ 0+
! C +
 +!
! 0 !! ! 
$!
 
? 

$$
!!+
!0!$!C!!
C!

+


 ! !
A$! 
 
 0$!0 $!?I+! 
 +0 ! +

+4!0
+


!?
#! C  + +!
! ! 

4E 0
 
? 2 0
 !4$
4
$$$4
+$
4
$!

C$!!!0
!C0
+
!
! CC? 2 $

 !

$!C$
$++! 

+
+!C 
!?#!$$!C!$!$
4!4
0

!
!
!
 
!+!0
?I

!
+
$$
!!+
!001+!

!+
!4!
!!1
!0$
!0!C
4
+

!+
$!!$$

!$
0


!4!!+
$4!+?

  
 	
H !
D ! $!+
4 $0 
 
!
! 0 C


+
 $ 	4

 
 !
+

/
!
. 0 ! !  ! 0 
? $
00 0 
!
$C! 
!


E
!? I !4 C
 $
 !  #/. !!!
 $ 9:7;( ( 


 ! ! 
 1+! 0 ! $!4  C$ ! CD C
 $
 ! 
 

!!!
?
 ;
3"
D?9$D?#?	49???
?F*
4	?#?)) /

!4
!!GC$!
!4
$
!!0$2
Z&[D) <
 :  7?
9
!$!3?>(		


$
+$?
9
+ ? )); *C ! 
4 !+
! ! !!!4 0 
 
+
J 
!< !
!
!40
$!
+Z	--6)>)?
9$D 9? ))- 4$
 $4  ! 
!
 $!4< 

$+!   $$?
	42 )- )?
9$D9??I??*H
?9!
4?!D4"??H?
C#??HB?#?
%C
 *? F H
+ I?%? ))- 3$!$ !
 
 
! !$! 0 !
!$
0!
?	4247?
9!#??		!#?#?\!EB?#

?9?*
$?]I?

 ? F  "
 ? >>7 
 
!
! 
 0 !
D 0 
!!!
$D B
!
!
++
!#E!$
?			+78  ?
#!
%??F9? )); 44< 4$
 ! 0+
+
  
!?
 !
99)> (?
%$! /?  I
 ?? F . 	? ))) 	
 ! +
 0 $

$$
!0+I&3QO
3.
?"
!
+87>;77>;>(?
3$D! ?? )) C+  
 ++! 
!! 0 
 
!
$D 
 !!
	
	
!!#65R2
?#-87 :(> :>7?

 ? 	 ? 	

 ? F  "
 ? )); H 
!
$D !! +!
0	4-6--?
	?9

?F	!#?)))

!
!

$!!40
$!
!

!
$!$0

!!
0
$!+
!+!
+2
?	
		+69<> );
 -
	!D! .? /C
 /? !$

 "? F 3!B! ? ))- 20 $
!!0+!
!$0 !
++!<


4
!
$+!

!0!
$D+!!!	?
*
4	?#?*!?%?.?2

$#?B.??4#?F?));!$0
$
$  0 0 
!
$D !! 	
 	 $
! 



!$!4
$
!C!!
$+
!? 9:7  7; ?
*
4 	?#? *! ?%?.?F"4 ?3? ));
 
!
!$ 
!
$D !!++!?
	4-6-?
*
4	?#?$?
?
#?F"
.?>>>#

!
!!  
 !! +
! 0 $ 2
  !!?	 
			+;6: 7 ?

+ "?#? "4 .?? F &!!+4 #?? ))- 9
 0 
!
$D 
 !!
%+$4$
$
!+
!4$4$?	!-:-#-;7---$
 I
 ?? F %
 	? )) R$!4 +
 $

! 0 ! 
 0!

!+!+<I001$4
? 
$+6#)77
)((?
90 9?? #$D %?3? #!
 %?? 9
$DC ?9? H ?"? F * %?? )))

$40!
!
?	
7)< -  (
C .?? #C ?9? .
 ?? F +
 ?? ));
 5!
 +
$! 0
04$
!$+
+
0

?	%
%+6->(:);?
C .?? +
 ?? F #C ?9? )); S
!04 ! 00$! 0 0 
!
! $< ! +
$! 0 
$   

 
!
$D 
 !!?
&	
: ?
+
 B? ? F +
 #? "? ? >>   !! +
!$ $+
  !

!
$D
!!?9?9?+;7;>-
 :
$?*
4	?#?F
?)) 
C0!
$++!4+
!!

!0$
$!?$'
+82>  )?
$?*
4	?#?%
#?"
.?F
?>>(I

!
0
!0

!!+
!0+$2
!
!4
!!!+!4?	!
-977>(;?
$?
?"$
$$.?*	?.?!A
+?.?3?F
?)) #!
!
!0
!
$D
!!	
	!$
?	!&%
-:8> %&2)?)>(O?)) ?)) :
!$

"?3?9.?H?D+
	?9?#
9?#?F*C4?H?>>>.!0

!!!
0
CE$
0!	00"
</!!
!$0!


!+!
!$Z(
 )797 77?
"$#9??#
+#?F
D"??>>
$40!
!


!!!
!4+!4
$!!40!!&$
? 	4 >  >(?
"
 ?? !
 3?? !
 ?.? F 

 ?R? >>: "
! $ 0 

!!?	24; > )?
"4.??FH+9?)) .
CC!0
!40$++!?	
4-2()( ?
/C
/?B?!$

"?3?F$DI??));
400
++!0!
!$
0 !
 
 
< 
 C!$ !C !C+ 0 
$ 
?
49 >- <)?))7O);;));):>>?

+
#?F*?)) 
4$! 0!0$+
!$
 +
$!
$

!
4!+?	4-+ 7;?

$
?
,?
$	?FI
??)):2+$!0 !$

+$
 

!4 4 $+ 0 
!! 
!+! +?"
 !
 & 22
):<)?)>O))-	);:  
 7

??B
4
%?.?
D%?"?D"??F9

E	?*?)))I!!<
++! 0 
 !! 	 	 
 $
$ 0! 
 
0!$!
/!
$0$>>7>>(?(
$	67(?

??*C3?B
4
%?.?FD"??))I!
!E$40!

 4
+$ 
 0
! 0+
! 
 0
 
!
! 0 +
 $?		
$	46;:>;( ?

??9

E	?*?*C3??
D%?"?D"??F%!!?*?));


+
!
!
!0 
 		
 4 &%


!!!$!
/!
$0$&$
?(
$	?+2 :-
.$
H??>>)H
!
!0+
!<C?	%	
&*
49&4'#;:;-
."?*?F*
E?)) *01$4 0C$!+
4
0! 4 
 
!+!4  ! C $
?  "
 !
 +8;  ( 
<)?)>O))#)):--?
."?*?F*
E ? ));+
 4
+$ !
4 $+!  !C $

0+ 
!+!4  ! +
+! 
 
  +?  "
 !
 +86 #) 
<)?)>O)) #)):?

?$?"$
$$.?
+
?*	?.?*
4	?#?9!?F

? )): !+ +! 0 
!
$D !!  
  $
$
++!?#	?2-;>7)
$+!! ? ))- %$ 0 ! +
 $4!+ $
 4 
 $!  ! !
!$
!$$
!?	424:(:  ?
!?.?*
+!?%??F9??>>>?
$!00
$!+
0!!+
!00++!

+!0+!

!
C!
$
!!DA
$D
!
+
,

?(
 )?79#>-> (
 (
!
 ?.?%
+?3???!4+
D?#?!D?I?F

?R?>>:
HC
!$0	
	<

!
$D!!6!$!Z

-)>?
H+D$ *? 	! I? "
! ? 
00 ?? F #!
 %?? )))? 
! 
 0
00$!Z&!+
0C404

!?	:7<(:>7;?
 >
<

<+I
A$!40!
$D 
!
$D !!I(  C!+0
$
$!$!?I!
$D
+
! 4!


$!$!!!
4?3
$$!
!!!
$D?9
$D!
!	
0!
$D
+!
!? I( 
$ ! +! 
! ! 0C 
!< 
!< >O):O))) 9<
)O)>O))) #< ;O)O))) %< ;OO))) 3< 7O)O)) < O)O)) 	  0 
!

!
+<)O);O))?E+C!
0!3+!!?

<-#+
0 ! 
$!$$!  !
$D0I(?"!

!!$!$$!!
$D
! !
+
!
 !!
$D??E+
C!
0 !9#+!  !?/! !
! !$!$$! !
$D
4 !

+
JC+!/!
!!+! !
D

!
!
!!
$D

$!!!
!
$4C!$!!^?

<2!
! 6  $+! 
 !  
 $!$$! 
!
$D?$+!;
4+!
!$+!

!!!!!$!

!+0
$+!?I4
04 6$!0!0!

!!C
40
!!
$D?I

0V)?(
0
0W)?(?

<4$

!0!!

0
+!!!
$D

!
0!$!$$!!
!6?06$!V)?(

!!
!?6C!W)?(
!!
!?

=	"<&$
$!
!
$D0+

+

 )








<$+
	

	!
?"

+


 








<$-
	

	!
?"

+


 













<$2
	

	!
?"

+


  









<$4
	

	!
?"

+


